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摘要 : HA HEER EDREIRA, A RA W. H (Archostemata Kolbe, 1908). A. H (Myxophaga 
Crowson, 1955). WAY H (Adephaga Schellenberg, 1806) MZA H (Polyphaga Emery，1886 ) 。 随 着 分 子 生物 学 
的 发 展 , 分 子 系统 学 的 技术 被 广泛 应 用 于 鞘翅 目 系 统 学 研究 中 。 本 文 综 述 了 鞘翅 目 高 级 阶 元 的 分 子 系统 学 的 研究 
进展 及 存在 问题 。 基 于 分 子 生 物 学 手段 ,分 子 分 类 学 家 提出 了 关于 鞘翅 目 高 级 阶 元 分 子 系统 学 很 多 假说 ,分子 分 
析 绪 果 支 持 鞘 翅 目 的 4 MLA BABA, 而 亚 目 间 的 系统 关系 还 不 统一 。 基 于 分 子 手段 对 于 亚 目 内 的 系统 发 育 关 
系 的 研究 也 有 了 一 定 的 进展 ,比如 : 分 子 系统 学 结果 支持 肉食 亚 目 的 水 生 类 群 和 陆 生 类 和 群 分 别 为 单 系 , 水 生 类 群 
为 一 次 起 源 。 目 前 ， 鞘 通 目 高 级 阶 元 分 子 系 统 学 的 研究 还 不 够 成 熟 和 完善 ,主要 表现 为 : 材料 选择 有 限 且 不 均 
衡 、 基 因数 目 和 适合 度 不 理想 , URE AY RR. 
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Higher level phylogeny of Coleoptera based on molecular methods: 


current status and problems 

NIE Rui-E, YANG Xing-Ke* (Key Laboratory of Zoological Systematics and Evolution, Institute of 
Zoology, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100101, China) 

Abstract: Coleoptera is the most diverse among all organismal lineages, which is subdivided into four 
suborders, i. e., Archostemata ( Kolbe, 1908 ), Myxophaga ( Crowson, 1955), Adephaga 
(Schellenberg, 1806) and Polyphaga (Emery, 1886). With the popularity of molecular biology, the 
research of molecular phylogeny of Coleoptera has been improved a lot. In this article, the progress and 
problems in the research of higher level molecular phylogeny of Coleoptera were reviewed. Based on 
molecular methods, many hypotheses were proposed. Most of them supported that the four suborders are 
all monophyletic, while their relationship is still unclear. The molecular phylogenetic relationship of 
superfamilies or families of each suborder also got much understanding. For example, molecular results 
supported that Adephaga could be divided into two groups, i. e., Hydraphaga and Geadephaga, which 
were sister groups, indicating a single colonization of the aquatic medium. Currently, the higher level 
phylogenetic studies of Coleoptera based on molecular methods are not mature and perfect, and this is 
mainly manifested in limited material selection, uneven number and unsatisfactory fitness of genes, and 
lack of researches of some key nodes. 
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H H (Coleoptera) 通称 甲虫 , RASA, E W; 后 翅 膜 质 ; SE, 少数 为 无 足 型 等 。 
变态 类 。 具 有 如 下 特点 : 体型 大 小 差异 其 大 ( 体 长 ” 畏 这 目 是 世界 上 最 具 多 样 性 的 类 群 , 约 有 360 000 
从 0.3 ~180 mm 不 等 ); 体 壁 坚硬 ; 口 器 咀嚼 式 ; ”多 种 定名 种 ,估计 种 数 多 于 300 万 种 ( Hammond, 
触角 形状 及 分 节 多 样 , 不 同类 和 群 变异 很 大 ; 前 胸 发 1994; Ødegaard, 2000; Bouchard et al., 2009), #8 
达 ; 多 数 中 胸 小 盾 片 外 露 ; BA A | 起 目 物种 如 此 丰富 、 多 样 , 与 其 形态 、 生 态 及 行为 
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多 样 性 密切 相关 。 
随 看 分 子 生 物 和 学 技术 的 发 展 , 分 子 系统 学 的 技 
术 也 被 广泛 应 用 于 解决 靖 翅 目 高 级 阶 元 系统 发 育 关 
系 的 研究 ,对 于 鞘翅 目 高 级 阶 元 的 研究 做 出 了 很 大 
JOUR, 并 且 导 致 提出 了 不 同 于 形态 学 人 研究 的 假 
Bio ASCH A RB FRA RANT 
究 现状 及 存在 的 问题 进行 系统 总 结 、 讨 论 和 分 析 。 


1 HAHARANAHIN RIMAR 


1.1 亚 目的 分 类 

根据 形态 特征 的 差异 ， 主 要 根据 前 胸 侧 片 、 须 
Wry BERT, ARABS IA SUA A a Bs 
1E, Sx A oN 4 个 亚 目 : WAW H (Archostemata 
Kolbe, 1908), 3% 7 H ( Myxophaga Crowson, 
1955) ， 肉 食 亚 目 (Adephaga Schellenberg, 1806 ) 和 
多 食 亚 目 (Polyphaga Emery，1886)。 在 4 个 亚 目 
中 , 多 食 亚 目 及 肉食 亚 目 是 两 个 比较 重要 和 突出 的 
WA, 其 种 数 占 整 个 鞘翅 目 种 数 的 90% 以 上 , 而 原 
箔 亚 目 及 藻 食 亚 目 数量 较 少 , 但 其 自身 特征 的 特殊 
性 ,也 是 鞘翅 目 高 阶 阶 元 系统 的 重要 组 成 部 分 。 目 
前 每 个 亚 目 的 单 系 性 已 被 多 数 人 认可 , 而 原 萌 亚 目 
和 汇 食 亚 目 的 单 系 性 是 最 近 才 获得 认可 的 (Beutel 
and Haas, 2000; Pon et al., 2010; Bouchard et al., 
2011; Lawrence et al., 2011), 
1.2 亚 目 内 高 级 阶 元 的 分 类 

Bx A eR Broo A” 的 划分 只 针对 多 食 亚 目 
而 言 。 在 此 先 概 述 一 下 该 亚 目 内 “ 系 ” 的 划分 。 
Crowson(1960) 依 据 成 虫 的 马 氏 管 类 型 、 第 八 腹 板 
是 否 具 有 功能 的 气孔 、 后 足 基 节 和 需 的 类 型 、 雄 性 外 
生殖 器 的 类 型 、 幼 虫 的 口 器 (主要 是 上 下 显 的 形状 、 
类 型 ) 、 幼 虫 第 九 背 板 气孔 是 否 具 有 关闭 器 等 特征 ， 
将 多 食 亚 目 分 5 系 18 BR: KM AR 
( Bostrichiformia ) | K 4 &i $ ( Dermestoidea ) Al K 2 
总 科 ( Bostrichoidea) | ; Ja HA A ( Cucujiformia ) | #87 
总 科 Cleroidea, fal #54 8} ( Lymexyloidea) , Ja FB 
( Cucujoidea) , 叶 甲 总 科 ( Chrysomeloidea ) 和 象 甲 总 
科 Curculionoidea ) |; PN FA A (Elateriformia ) ， 该 系 
是 Crowson 首次 提出 的 , 相当 于 Crowson (1955) 里 
的 花甲 系 ( Dascillformia) Æ Pi Æ HO P} 
( Dascilloidea) , 包括 丸 甲 总 科 ( Byrrhoidea) , 泥 甲 总 
科 (Dryopoidea) , FF J 4P} ( Buprestoidea), YY #4 P 
总 科 ( Rhipiceroidea ) , HN FA 4 P} ( Elateroidea ) 和 花 
zE h P ( Cantharoidea), & f K (Scarabaeiformia ) 


[花甲 总 科 ( Dascilloidea) M & f& a P 
(Scarabaeoidea) |; KA WH R 2% (Staphyliniformia ) | j 
甲 总 科 ( Histeroidea ), 2K f BE A # 
( Hydrophiloidea) , KAW E API ( Staphylinoidea) ] 。 
之 后 对 于 多 食 亚 目 5 系 或 6 系 分 类 系统 , 分 系 
数目 的 不 同 主要 由 于 某 些 总 科 系 统 地 位 的 变化 引起 
的 ， 比 如 金 怨 总 科 是 归于 系 还 是 隶属 于 隐 翅 系 , W 
郭 公 虫 总 科 单独 作为 一 个 系 还 是 隶属 于 长 雷 系 
( Crowson, 1982; 
1995), Beutel 和 Leschen( 2005) 将 多 食 亚 目 分 为 5 
系 16 总 科 , 该 分 类 体系 将 金龟 总 科 (Scarabaeoidea ) 
提升 为 金 包 系 ( Scarabaeiformia); 伪 郭 公 虫 总 科 
( Derodontoidea) JF AJK Æ A (Bostrichiformia ) 里面， 
K ak EK P} ( Dermestoidea ) 降 为 科 K a A 
( Bostrichiformia ) 48 K A a Bt ( Bostrichoidea ) 。 
ja HX (Cucujiformia ) 比 Crowson (1960) 的 该 系 多 了 
一 个 拟 步 甲 总 科 (Tenebrionoidea) ， 另 外 还 包括 郭 公 
总 科 ( Cleroidea Latreille, 1802). fa Ze EL P} 


1981; Lawrence and Newton, 


( Lymexyloidea Fleming, 1821 ) Ja P Bt 
( Cucujoidea Latreille, 1802 ) mM Ħ A 
( Chrysomeloidea Latreille, 1802), % 甲 科 


总 
( Curculionoidea Latreille, 1802 ), HF) 甲 
( Elateriformia ) 包括 花甲 总 科 (Dascilloidea) . 74 FA 
科 ( Scirtoidea) 、 吉 了 本 总 科 ( Buprestoidea Leach, 
1815). SLA PH Byrrhoidea Latreille) , 1804. Aj) A 
总 科 ( Elateroidea Leach, 1815), FR WH A 
(Staphyliniformia ) 将 净 甲 总 科 降 为 科 ， 只 包含 水 多 
虫 总 科 ( Hydrophiloidea Latreille, 1802) #1 KA EH IR M 
科 ( Staphylinoidea Latreille, 1802), Bouchard 等 
(2011 ) Æ Beutel 和 Leschen (2005 ) Æp EHE TH 
A PRA E oR, BA BB 
( Derodintoidea) Wi ak AB OP OK, HEFT A TAB 
IR A ( Derodontiforimia) , 形成 了 6 系 16 总 科 的 分 类 
系统 , 其 他 总 科 的 位 置 不 变 。 
在 鞘翅 目 其 他 3 个 亚 目 中 , 原 鞘 亚 目 和 肉食 亚 
目 没 有 总 科 的 分 类 阶 元 (Crowson ，1960 ; Lawrence, 
1982, 2011; Beutel and Leschen, 2005). EW H 
科 的 数目 随 着 研究 的 深入 不 断 变化 ， 由 原来 的 3 个 
科 增 加 到 5 个 科 : K fd A BL ( Cupedidae Laporte, 
1836), 服 甲 科 (Ommatidae Sharp & Muir, 1912), 
复 变 甲 科 (Micromalthidae Barber, 1913) , 沟 胸 长 局 
Hh $} ( Crowsoniellidae Iablokoff-Khnzorian, 1983 ) , 
Jurodidae Ponomarenko, 1985, AB WANE 
类 群 ( Geadephaga ) 和 水 生 类 群 (Hydradephaga) , 2% 


oN 
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有 总 科 的 分 类 阶 元 , 包括 11 个 科 : Be AA AE 
( Gyrinidae Latreille, 1810), YA #8 $} ( Haliplidae 
Aubé, 1836), 2h% Jè mE} ( Noteridae Thomson, 
1860), 两栖 甲 科 ( Amphizoidae LeConte, 1853), 水 
甲 科 ( Hygrobiidae Régimbart，1878 ),， 龙 者 科 
( Dytiscidae Leach, 1815) , Aspidytidae Ribera et al., 
2002 , Spangler & Steiner, 2005, 
Trachypachidae Thomson, 1860, 2H #} ( Carabidae 
Latreille, 1802), 4&4 Ħ F} ( Rhysodidae Laporte, 
1840), OH, 前 8 个 科 为 水 生 类 群 , 后 3 个 科 为 陆 
生 类 群 ( Beutel and Leschen, 2005; Bouchard et al., 
2011). 

we WA ed 2 总 科 4 P (Bouchard et al., 
2011): 2 Bf HOA BL ( Lepiceroidea Hinton, 1936 
(1882) A  & Æ Pt P Pp ( Lepiceridae Hinton, 
1936) ; 球 甲 总 科 (Sphaeriusoidea Erichson, 1845) 下 
Ay AV FA Bl Torridincolidae Steffan, 1964) , ERP A} 
( Sphaeriusidae Erichson, 1845), 7k 2 # # 
( Hydroscaphidae LeConte, 1874) 。 


2 ”分 子 生 物 学 在 鞘翅 目 高 级 阶 元 中 的 
应 用 


随 着 分 子 生物 学 的 发 展 , 分 子 生 物 学 技术 也 广 
泛 应 用 于 稍 翅 目 系 统 学 研究 中 , 为 解决 高 级 阶 元 系 
统 发 育 的 研究 提供 了 极为 有 力 的 途径 。 目 前 , 应 用 
于 稍 翅 目 高 级 阶 元 分 子 系统 学 研究 的 方法 主要 有 核 
酸 序 列 分 析 (DNA sequence analysis ) ， 该 方法 主要 
通过 测定 核糖 体 DNA 及 线粒体 DNA 序列 来 比较 
不 同 昆 虫 类 群 个 体 间 核 车 酸 顺 序 的 差异 , 建立 分 子 
系统 发 育 树 ， 据 此 来 推 其 不同 类群 之 间 的 演化 
关系 。 

目前 , 已 对 许多 萌 翅 目 昆 忠 核 基因 组 中 的 核糖 
体 DNA(rDNA) 及 线粒体 DNA ( mtDNA ) 进行 了 序列 
测定 , 并 进行 了 相应 的 系统 发 育 分 析 。 截 止 到 2012 
年 12 A, GenBank bH tze T $t A BL 238 504 
条 DNA 序列 , KAF 15 660 种 ,其 中 大 部 分 的 数 
据 用 于 系统 分 析 。 很 多 属 级 水 平 以 下 系统 关系 的 研 
究 主 要 基于 进化 速率 比较 快 的 核 基 因 和 线粒体 基 
Al, 特别 是 EF-la, ITS, COI, COI, Cytb, NDS 和 
16S rRNA 基因 等 。 高 级 阶 元 族 级 以 上 系统 发 育 关 
系 的 研究 主要 基于 进化 速率 较 慢 的 基因 (如 : 18S 
rRNA 和 28S rRNA 基因 ) , AM, 由 于 不 同 基因 目 
吴 的 局 限 性 ,对 于 高 级 阶 元 系统 发 育 关 系 的 重建 一 
般 应 用 不 同 进化 速率 基因 的 联合 数据 进行 分 析 。 


Meruidae 


3 HMWAWAMTHNATRARKA 
研究 


目前 关于 闽 翅 目 4 个 亚 目 之 间 的 系统 发 育 关系 
尚 无 明确 的 定论 。 很 多 学 者 基于 形态 特征 提出 了 不 
同 的 见解 : 

(1)((Archostemata + Adephaga) + ( Myxophaga 

+ Polyphaga) ) : ZR WA RAW H AAR 
ABLE AR LA SAR. BEB 
Baehr( 1979 ) 根据 前 胸 的 骨骼 和 肌肉 的 形态 提出 ; 
Lawrence 等 (2011 ) 基于 成 虫 和 幼虫 的 516 个 形态 
特征 ,对 鞘翅 目 359 个 分 类 单元 进行 文 序 分 析 , 其 
结果 也 支持 该 假说 (Baehr，1979 ; Lawrence et al., 
2011) 。 

(2) ( Polyphaga + ( Archostemata + ( Myxophaga 

+ Adephaga) ) ) : ZRT. B AEA AON 
两 者 和 原 鞘 亚 目 形成 姊妹 群 ， 多 食 亚 目 在 系统 树 的 
基部 , 最 为 原始 。 该 假说 主要 是 依据 甲虫 后 翅 的 形 
态 结构 提出 的 (Kukalov6-Peck and Lawrence, 1993; 
2004 ) 。 

(3) (Archostemata + ( Adephaga + ( Myxophaga + 
Polyphaga) ) ) : 即 藻 食 亚 目 和 多 食 亚 目 互 为 姊妹 
群 ， 两 者 形成 的 进化 校 与 肉食 亚 目 形 成 姊妹 群 , 原 
辅 亚 目 最 为 原始 , 在 系统 树 的 基部 。 文 持 该 理论 的 
论点 主要 是 藻 食 亚 目 和 多 食 亚 目 幼 忠 的 足 市 数 减 少 
以 及 多 食 亚 目 和 肉食 亚 目 的 胸部 肌肉 组 织 及 其 相关 
联结 构 的 连接 排列 方式 , 该 假说 是 目前 为 止 基 于 形 
态 特 征 研究 最 具有 说 服 力 的 假说 (Crowson，1955 ， 
1960; Beutel, 1997; Beutel and Haas, 2000; Beutel 
and Leschen, 2005; Hughes, 2006) 。 

Howland 和 Hewitt (1995 ) 最 早 用 分 子 技术 解决 
薄 翅 目 高 级 阶 元 系统 发 育 关 系 , 该 研究 基于 CO 基 
因 (400 bp ) 对 得 翅 目 15 科 37 种 进行 了 研究 , 结 
表明 步 甲 科 (Carabidae) (代表 肉食 亚 目 ) 是 一 个 单 
系 , 但 是 该 研究 的 其 他 类 群 都 没有 得 到 很 好 的 解 
决 , 可 能 是 因为 选材 有 限 及 COI 基因 变异 太 快 
(COL 基因 在 科 间 的 变异 率 为 27%)。Shull 等 
(2001) 基 于 18S rRNA 对 多 食 亚 目 科 级 系统 关系 进 
THE, 该 研究 也 讨论 了 甘 这 目 4 个 亚 目 之 间 的 系 
统 关 系 。 结 果 表 明 肉 食 亚 目 不 是 一 个 单 系 , 分 化 为 
陆 生 类 群 和 水 生 类 群 两 个 进化 梳 , 并 指出 水 生 甲 忠 
为 一 次 起 源 ， 但 没有 和 解决 粗 水 忠 科 
(Trachypachidae) 的 位 置 ; 此 外 , 该 研究 表明 多 食 亚 
目 和 肉食 亚 目 为 姊妹 群 , 但 是 支持 率 不 高 ， 汇 食 亚 
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A Arar A EAR SU AEE. Caterino (2002 ) 
基于 18S rDNA 基因 对 鞘翅 目 4 个 亚 目 25 科 的 系统 
关系 作 了 较为 全 面 的 研究 。 该 研究 第 一 次 提出 了 与 
基于 形态 学 提出 的 所 有 假说 不 同 的 另外 一 种 假说 
( Archostemata + Myxophaga ) + ( Adephaga + 
Polyphaga) ) ) , 并 且 指 出 多 食 亚 目 和 党 食 亚 目 是 并 
A. Hunt 等 (2007 ) 基于 3 个 基因 片段 (COI, 16S 
rRNA 和 18S rRNA 基因 ) 对 鞘翅 目 高 级 阶 元 系统 发 
育 进 行 了 全 面 分 析 , 材料 上 覆盖 鞘翅 目 4 个 亚 目 ,， 所 
有 系 的 80% 科 及 60% 亚 科 的 1 888 个 分 类 单元 , 田 
外 , 该 研究 还 选择 了 340 个 分 类 单元 对 于 亚 科 及 以 
上 阶 元 系统 关系 及 分 卜 时 间 进 行 分 析 , 并 对 一 些 陆 
生 甲 虫 到 水 生 甲 虫 的 变迁 及 甲虫 食性 分 化 进行 了 分 
析 , 该 研究 的 结果 表明 , 4 个 亚 目的 系统 发 育 关 系 
与 Caterino 等 (2002 ) 的 研究 结果 一 致 ; 肉食 亚 目 分 
为 水 生 类 群 和 陆 生 类 群 两 个 进化 校 , 并 且 文 持 从 陆 
生 到 水 生 一 次 转移 的 结论 ; 生活 方式 转移 方面 表现 
为 食 灌 类 甲虫 较为 原始 ,其 次 为 食肉 类 甲 忠 , 而 植 
食性 甲虫 最 为 进化 。Hunt 和 Vogler( 2008 ) 基于 18S 
rRNA 基因 大 规模 序列 对 鞘翅 目 系 统 发 育 进行 分 
析 , 该 分 析 包 括 多 食 亚 目 18 个 总 科 125 FARA 
外 的 3 个 亚 目 的 种 类 , 该 研究 结果 支持 畏 翅 目的 单 
RE, 其 4 个 亚 目的 关系 与 Hunt 等 (2007 ) 一 致 ， 
文 持 多 食 亚 目 水 生 类 群 和 陆 生 类 群 的 单 系 性 ,多 食 
亚 目 5 个 系 关系 复杂 , Wm P REAREA T 
证 。Song 等 (2010) 基于 31 个 线粒体 全 基因 组 (内 
ENAH 24 个 种 , 分 别 取 上 自 于 甘 怒 目的 4 个 亚 
目 ) 探 究 碱 基 组 成 的 异 质 性 及 位 点 间 速 率 的 异 质 性 
对 构建 系统 发 育 树 造 成 的 影响 ,该 研究 结果 表明 这 
两 个 方面 都 会 影响 系统 树 的 拓扑 结构 及 文 持 率 , 考 
上 处 到 这 两 个 因素 对 系统 树 的 影响 的 分 析 策 略 表 明 4 
个 亚 目 之 间 的 系统 关系 为 : (( Myxophaga + 
Adephaga) + ( Archostemata + Polyphaga ) ) Pon 等 
(2010 ) 基于 线粒体 全 基因 组 对 鞘翅 目 15 个 种 ( 除 
SRL RATA SSP, 其 他 3 个 亚 目 都 有 两 
个 以 上 代表 种 ) 进行 分 子 系统 发 育 树 重 建 , 其 研究 
结果 表明 ,肉食 亚 上 月 和 水 食 亚 目 形 成 姊妹 群 , 位 于 
系统 树 的 基部 , 原 萌 亚 目 与 多 食 亚 目 形 成 姊妹 群 ， 
这 与 Fedorenko( 2009 ) EF Ja AI E OT FE ZG AR 
T, 该 研究 还 指出 肉食 亚 目 和 落 食 亚 目 核 音 酸 的 进 
化 速率 慢 于 后 两 个 亚 目 , 这 与 多 数 人 认为 原 鞘 亚 目 
最 为 原始 的 观点 不 同 。 

Se LAr, 基于 分 子 的 数据 所 提出 鞘翅 目 亚 目 
间 的 系统 发 育 关 系 的 假说 主要 有 以 下 几 个 : (1) 


( Archostemata + ( Myxophaga + (Adephaga + 
Polyphaga) ) ) : 肉食 亚 目 和 多 食 亚 目 互 为 姊妹 群 ， 
涂 食 亚 目 和 它们 形成 的 进化 校 形成 姊妹 群 ， 原 鞘 亚 
目 在 系统 树 的 基部 , 最 为 原始 (Shull et al., 2001; 
Vogler, 2005) ; (2)((Archostemata + Myxophaga) + 
( Adephaga + Polyphaga) ) : 肉食 亚 目 和 多 食 亚 目 互 
HIIRE, BE BOW. A AR AT Bob RE, Ja 
亚 目 在 系统 树 的 基部 (Caterino et al., 2002; Hunt et 
al., 2007; Hunt and Vogler, 2008; Maddison ef al., 
2009); (3 ) (( Myxophaga + Adephaga ) + 
( Archostemata + Polyphaga)): WEE B ABE WE 
形成 姊妹 群 , SEA WA SERW HERI IREE, BR 
食 亚 目 在 系统 树 的 基部 (Song et al., 2010; Pon et 
al., 2010) 。 从 这 几 种 假说 来 看 多 数 分 子 结果 都 文 
持 多 食 亚 目 最 为 进化 , 而 其 他 3 个 亚 目的 系统 地 位 
还 没有 确定 , 原 萌 亚 目 的 系统 地 位 变化 比较 大 , E 
要 焦点 为 原 萌 亚 目 是 否 是 最 原始 的 类 群 , 该 3 ME 
目 种 类 相对 较 少 , 用 于 研究 分 子 系统 发 育 树 的 材料 
BE, 沿 缺 少 说 服 力 , 还 需 这 3 个 亚 目 的 标本 得 到 
充分 增加 时 , 并 且 增 加 合适 的 分 子 标记 , 才能 得 出 
相应 合理 的 结果 。 


4 ” 靳 翅 目 亚 目 内 高 级 阶 元 的 分 子 系统 
发 育 研 究 


随 春分 子 生物 技术 的 不 断 成 熟 和 广泛 应 用 , 9 
翅 目 亚 科 级 以 上 阶 元 分 子 系统 发 育 的 研究 也 越 来 越 
多 。 基 于 分 子 的 结果 , 原 鞘 亚 目 科 级 内 的 系统 由 于 
种 类 数量 少 , 研究 的 相对 比较 少 , 即使 在 Hunt 等 
(2007) 的 研究 中 , 该 亚 目 仅 选 了 长 扇 甲 科 的 一 个 种 
类 , 因此 其 单 系 性 并 没有 定论 。 基 于 分 子 标记 的 水 
食 亚 目 高 级 阶 元 的 研究 相对 比较 完善 ,对 该 亚 目 的 
3 个 科 ( 淘 甲 科 , 球 甲 科 , 水 组 甲 科 ) 进行 了 分 析 ， 
结果 表明 该 亚 目 为 单 系 , 并 且 淘 甲 科 和 水 缕 甲 科 互 
为 姊妹 群 (Hunt et al., 2007) 。 

肉食 亚 目 内 高 级 阶 元 的 分 子 系统 的 研究 相对 完 
善 。 肉 食 亚 目 内 系统 关系 的 研究 一 方面 聚焦 于 陆 生 
类 群 和 水 生 类 群 的 系统 关系 , 为 一 方面 探究 两 个 类 
群 如 何 演化 发 展 的 及 类 群 内 的 亲缘 关系 。 多 数 分 子 
研究 结果 表明 ， 肉食 亚 目 分 化 为 陆 生 类 群 和 水 生 类 
群 两 个 独立 的 进化 枝 , 并 指出 水 生 甲 虫 由 陆 生 到 水 
生 为 一 次 起 源 , 这 与 以 前 水 生 甲 虫 的 3 次 起 源 [ 或 
FA BL ( Gyrinidae ) 第 一 次 人 侵 ,， 随 后 是 沼 梭 科 
(Haliplidae) ， 最 后 是 龙 乱 科 (Dytiscidae) | 明显 不 同 
(Beutel, 1995; Shull et al., 2001; Ribera et al., 
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2002; Hunt et al., 2007), mH 7K BELAY ASEH 
还 不 确定 , BOTEREA ERP I RAR 
系 较 远 , 相反 在 多 数 的 分 子 分 析 结 果 中 , 该 科 与 陆 
生 类 甲虫 取 为 一 个 进化 枝 ( Maddison et al., 2009) 。 
在 水 生 甲 虫 进 化 校内 ,， 吏 甲 科 、 水 甲 科 、 沼 梭 科 、 
小 粒 龙 乱 科 (Noteridae) 、 两 栖 甲 科 (Amphizoidae ) 、 
JEMP ( Dytiscidae ) 和 水 甲 科 (Hygrobiidae ) 组 成 的 
进化 校 为 单 系 , 其 中 发 甲 科 最 为 原始 , 在 系统 树 的 
基部 , 沿 梭 科 其 次 。 类 群 最 大 的 水 生 甲 虫 龙 乔 科 中 
的 水 龙 乔 亚 科 ( Hydroporinae ) 和 该 科 的 其 他 亚 科 组 
成 两 个 大 的 进化 校 ; HIR È ROEF (Colymbetinae) 
AFR, 该 亚 科 的 有 些 种 类 与 Lancetinae 亚 科 和 
Coptotominae 亚 科 聚 为 一 起 , RASERER 
Colymbetini FRA HA KAU FS Agabini 族 的 亲缘 
KA; PLE BW Fl ( Laccophilinae ) 的 位 置 不 定 
(Shull et al., 2001; Ribera et al., 2002; Hunt et al., 
2007 ) 。 

ZR E HM ARKNAR. WARE 
物 学 已 广泛 应 用 于 该 亚 目 不 同 阶 元 的 研究 ,其 高 级 
阶 元 的 系统 学 研究 也 越 来 越 深 入 和 全 面 。 很 多 分 子 
分 析 的 结果 表明 多 食 亚 目 为 单 系 ( Caterino et al., 
2002; Hunt et al., 2007; Maddison et al., 2009 ) 。 基 
于 分 子 生物 学 手段 ,多 食 亚 目 5 个 系 中 只 有 金 包 系 
( Scarabaeiformia ) Fil jag FA A ( Cucujiformia ) 单 系 性 得 
BARI HY SCH, KAA A (Staphyliniformia), Ka A 
( Bostrichiformia ) EN FA & ( Elateriformia) 都 为 并 系 ， 
而 这 5 个 系 之 间 的 分 子 系统 发 育 关 系 至 今 还 没有 得 
到 较 好 的 解决 。 分 子 分 析 结 果 表 明 : Decliniidae、 
YH FAB Scirtidae), fy 387 4 Bl ( Derodontidae ) 、 
4645 BI Eucinetidae ) MHP P} ( Clambidae )5 个 科 在 
多 食 亚 目的 基部 (Hunt et al., 2007), BHAA 
A, 并 且 与 隐 翅 虫 系 没有 解决 的 一 些 类 群 聚 在 一 
起 , 这 说 明 金 龟 系 与 隐 翅 虫 的 关系 较 近 ,这 与 基于 
形态 学 证 据 得 到 的 结论 一 致 (Crowson，1960; 
Kukalova-Peck and Lawrence, 1993; Caterino et al., 
2005), MAAGZRWAPHRERASHWA, FG 
了 所 有 甲虫 一 半 以 上 的 种 类 , 包括 90 多 个 科 。 分 
子 系统 学 分 析 结 果 以 很 高 的 支持 率 文 持 该 系 为 单 
A, 在 该 系 的 7 个 总 科 中 , HEARS MEP AN 
RA 3, 并 且 在 拟 步 甲 进 化 术 的 基部 ,说 明 两 个 
总 科 的 关系 较 近 ; BAAP EEE P RAE 
甲 科 ( 这 两 个 科 传 统 上 归 为 忆 甲 总 科 ) 时 也 构成 单 
R, 虽然 这 两 个 科 传 统 上 被 归 为 展 甲 总 科 , 但 是 其 
生殖 副 特 征 与 郭 公 总 科 很 像 。 忆 甲 总 科 为 复 系 ， 除 


了 姬 草 甲 科 (Sphindidae ) 外 ,该 总 科 其 余 科 与 象 甲 
总 科 和 叶 甲 总 科 形 成 单 系 。 叶 甲 总 科 和 象 甲 总 科 两 
个 大 的 植 食 性 甲虫 类 群 为 单 系 并 互 为 姊妹 群 
(Farrell, 1998; Hunt et al., 2007), Æ INP ZN, 
XE AR OIE ARMEE EBL) 为 单 系 , 并 与 
Omethinae FZ jz] ee FI} ( Telegeusidae ) 一 起 位 于 吨 甲 
系 的 基部 ; 花甲 总 科 和 言 本 总 科 为 单 系 、 丸 甲 总 科 
为 并 系 (其 所 研究 类 和 群 分 布 于 丸 甲 总 科 和 泥 甲 总 科 
的 进化 校 里 ) ， 九 甲 总 科 的 位 置 不 确定 ， 而 拳 蔓 甲 
总 科 (Scirtoidea) 明显 和 该 系 的 其 他 总 科 不 同 , RE 
HW HA A Hh Tat ( Hunt et al., 2007; Timmermans and 
Vogler, 2012) 。 基 于 分 子 数据 , 软 萌 类 甲虫 为 多 次 
EW, 并 不 局 限于 花草 总 科 ,， 且 分 子 数据 也 不 支持 
具有 扣 甲 机 制 的 隐 唇 好 甲 科 (Eucnemidae)、 粗 角 印 
甲 科 (Trixagidae ) EN P EH Elateridae) 为 近 缘 类 和 群 。 
光 至 P} ( Phengodidae ) F WE X BE 科 
( Rhagophthalmidae ) 的 系统 关系 不 太 确 定 ，Bocakova 
等 (2007 ) 文 持 这 两 个 科 为 并 系 ， 而 Kundrata 和 
Bocak (2011) 支持 这 两 个 科 为 单 系 , 且 关 系 近 缘 。 
1E E P ( Cantharidae ) Fil az P} ( Lampyridae ) 关系 近 
2x, 但 其 单 系 性 还 不 能 确定 ; MEE PHE N HE AP 
的 基部 ( 文 持 率 不 高 )。Bocakova 等 (2007 ) 认为 其 
身体 柔软 、 幼 态 延 继 ，, 身体 发 光 为 多 次 起 源 ， 而 具 
有 这 类 特征 的 畏 翅 目的 类 群 有 近 缘 的 倾 癌 。 


5 BTA FHF BRM Ica kk 
时 间 的 估算 


日 Zuckerkandl 和 Pauling(1965 ) 提出 了 分 子 钟 
假说 以 来 , 分 子 钟 在 分 子 进化 中 的 应 用 越 来 越 广 
Z, 是 分 子 进化 研究 中 的 重要 工具 。 在 利用 分 子 钟 
来 校正 物种 的 分 于 时 间 时 ,如 果 能 得 到 有 关 分 类 阶 
元 的 化 石 ， 则 可 以 较为 准确 地 估算 物 种 的 分 卜 时 
间 。 然 而 由 于 化 石 、 地 质 信息 或 生物 地 理 信 息 资 源 
的 缺乏 , 很 多 研究 都 依靠 标准 的 线粒体 种 间 分 时 时 
间 (1.15% MY”) 来 估算 进化 速率 。 随 着 全 线粒体 
基因 组 的 发 展 和 成 熟 , 使 利用 全 线粒体 全 部 的 蛋 日 
编码 序列 来 估算 分 卜 时 间 成 为 可 能 , 这 将 会 使 分 子 
钟 对 物种 进化 时 间 的 佑 算 更 为 准确 。 荫 翅 目 由 于 其 
形态 多 样 性 、 生 态 多 样 性 及 行为 多 样 性 吸引 了 很 多 
的 分 类 学 家 和 生物 学 家 利用 分 子 钟 对 其 重建 的 系统 
发 育 树 进行 时 间 校 正 , ta PR OA EE PRE I H 
起 源 的 时 间 (Farrell, 1998; Hunt et al., 2007)。 对 
FHA A AR Bt oc ot be NT E OE By E M A E 
Hunt 等 (2007) ,该 研究 选用 了 340 个 分 类 单元 , 基 
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于 分 子 数据 和 7 个 科 的 化 石 的 联合 数据 对 鞘翅 目 高 
级 阶 元 的 分 收 时 间 进 行 了 估算 , 分 析 结 果 表 明 系 统 
树 末端 各 分 类 单元 的 变化 速率 为 0. 048 ~ 0. 068 
MY ,该 速率 稍 小 于 被 子 植物 的 变化 速率 (0. 077 
MY~'). Pons 等 (2010) 基 于 15 个 鞘翅 目 种 类 的 全 
线粒体 ,推算 出 在 峭 怒 日 亚 目 级 的 全 线粒体 核 车 酸 
蛋白 编码 基因 的 进化 速率 为 1.34% MY , 这 与 进 
化 标准 的 分 子 进化 速率 1.15% MY -比较 接近 。 根 
据 这 一 进化 速率 , SRE HARE H EHEER 
是 肉食 亚 目 和 藻 食 亚 目的 2 售 和 多 (前 两 者 是 1.03% 
MY ,后 两 者 为 0.53% MY’), 该 研究 指出 对 于 
甲虫 来 说 COL 基因 的 进化 速率 可 能 不 适合 高 级 阶 
元 的 时 间 校 正 , 因为 COI 基因 的 第 1 和 第 2 密码 子 
的 替代 速率 远 远 低 于 第 3 密码 子 的 替代 速率 ， 而 
ND2, ND4 和 NDS 基因 更 适合 , 因 其 3 个 密码 子 的 
蔡 代 速 率 比 较 均 衡 。 


6 问题 及 展望 


虽然 基于 分 子 生物 学 方法 解决 靖 翅 目 高 级 阶 元 
的 文章 越 来 越 多 , STH H RBC OTF E 
了 很 大 的 贡献 , 并 且 提 出 了 不 同 于 基于 形态 学 人 研究 
的 假说 。 但 是 ,鞘翅 目 高 级 阶 元 分 子 系统 发 育 学 的 
研究 还 不 够 成 熟 和 完善 , 还 存在 一 些 问 题 。 主 要 表 
现 为 : 

(1) 材 料 选择 有 限 旦 不 均衡 。 萌 这 目 多 样 性 
高 , 已 描述 的 甲虫 种 类 超过 36 万 多 种 , 但 是 大 部 分 
的 种 类 都 保存 为 干 制 标 本 , 无 法 用 于 分 子 实验 ， 
此 材料 的 利用 率 比 较 受 限制 。 男 外 , 研究 标本 选取 
不 均衡 : 有 的 类 群 材料 选择 太 集 中 ， 比 如 ,在 
GenBank | #4 W H Æ Ħ $ ( Carabidae) 大 步 甲 属 
Carabus 有 400 多 个 种 及 亚 种 基因 序列 ; 而 有 些 类 
群 的 选材 比较 有 限 甚至 没有 ， 比 如 多 食 亚 目的 很 多 
主要 的 科 未 被 研究 。 目 前 ,鞘翅 目 高 级 阶 元 分 子 系 
统 发 育 研 究 选材 最 多 的 是 Hunt 等 (2007) ， 共 选择 
了 约 1 900 种 , 但 有 些 关 键 市 点 类 群 的 选择 还 是 不 
够 充分 ， 比如 原 暮 亚 目 只 选 了 长 忆 甲 科 的 一 个 种 
类 。 选 材 的 均衡 性 是 建立 合理 的 萌 怒 目 高 级 阶 元 系 
统 关 系 的 先决 条 件 , 合理 完善 的 样本 选择 也 有 利于 
改善 基于 18S rRNA 基因 市 来 的 问题 。 

(2) 用 于 高 级 阶 元 的 基因 片段 不 合适 及 单一 
性 。 比 如 ，Howland 和 Hewitt(1995 ) Æ WAR $ 8 H 
高 级 阶 元 的 系统 发 育 时 选用 了 CO 基因 ,而 COI 基 
的 进化 速率 太 快 以 至 于 不 能 很 好 地 解决 高 级 阶 元 


的 系统 发 育 关 系 。 大 部 分 高 级 阶 元 系统 发 育 关 系 的 
研究 都 是 基于 18S rRNA, 基于 该 基因 能 够 得 到 合 
理 而 有 意义 的 高 级 阶 元 的 系统 发 育 关 系 , 并 且 一 些 
进化 校 能 够 得 到 很 高 的 支持 率 。 虽 然 18S rRNA 基 
分 子 标记 已 广泛 应 用 于 高 级 阶 元 系统 发 育 关 系 的 
人 研究, 但 其 也 存在 一 些 局 限 性 。 一 方面 表现 为 不 同 
类 群 之 间 , 该 基因 的 总 长 度 及 末端 的 变异 率 不 一 
me, ECON: 长 小 专科 (Platypodidae ) 和 一 些小 老 科 
(Scolytidae ) AY) 28 HE -5 H it He FB HE Se AA BL AY 18S 
rRNA 基因 有 几 百 个 碱 基 的 差异 。 并 且 在 这 些 类 和 群 
的 18S rRNA 基因 的 长 度 保守 区 域 也 与 它们 的 近 缘 
类 群 有 高 度 分 收 , 因此 该 保守 区 由 速率 变异 所 导致 
的 系统 重建 问题 高 于 高 变 区 所 导致 的 此 类 问题 。 这 
种 情况 如 果 只 去 掉 高 变 区 来 构建 系统 树 所 得 到 的 结 
果 不 会 解决 保守 区 速率 不 同 所 带 来 的 问题 及 长 枝 吸 
引 现 象 。 另 外 , 18S rRNA 基因 表现 为 极端 的 位 点 
对 位 点 速率 变异 (site to site rate variation), A kf] 
的 不 变 位 点 及 核 车 酸 组 成 的 偏好 性 (在 一 些 步 甲 科 
类 群 中 ,V4 高 变 区 AT 含量 为 80% ， 而 净 甲 科 的 类 
群 只 有 20% ) 。 

在 重建 靖 记 目 高 级 阶 元 系统 发 育 关 系 时 不 能 只 
采用 单个 基因 , 应 增加 其 他 基因 并 且 合 理 地 联合 使 
用 不 同 进化 速率 的 基因 。 近 年 来 , 联合 使 用 多 个 基 
因 构 建 不 同 的 系统 树 , 是 改善 分 子 系统 发 育 树 的 一 
个 很 重要 的 策略 ， 多 基因 不 仅 包 含 的 信息 位 点 多 ， 
而 且 可 以 相互 弥补 单个 基因 建树 所 造成 的 缺陷 。 现 
在 应 用 比较 广泛 的 是 联合 不 同 进 化 速率 的 多 个 基 
因 , 比如 利用 进化 速率 较 慢 的 28S rRNA 和 18S 
rRNA 基因 联合 进化 速率 相对 较 快 的 COL 和 16S 
rRNA 基因 进行 高 级 阶 元 系统 的 分 析 。 前 者 对 于 高 
级 阶 元 系统 树 的 构建 起 主导 作用 , 而 后 者 对 于 属 级 
以 下 类 群 的 分 类 起 主导 作用 , 这 样 基于 不 同 进化 速 
率 构建 的 系统 树 会 更 合理 。 男 外 , 随 着 第 二 代 测 序 
技术 的 成 熟 和 广泛 应 用 , 使 利用 全 基因 组 或 全 线 粒 
体 基因 组 来 解决 鞘翅 目 高 级 阶 元 的 研究 成 为 可 能 ， 
实际 上 一 些 学 者 正在 进行 这 方面 的 工作 , 相信 这 一 
技术 的 应 用 会 对 鞘翅 目 高 级 阶 元 系统 发 育 的 研究 提 
出 新 的 更 合理 的 见解 。 

(3) 对 于 一 些 关 键 节 点 的 研究 还 不 够 。 有 目前 ， 
薄 翅 目 高 级 阶 元 分 子 系统 发 育 的 研究 还 不 完善 ,一 
些 关 键 类 群 的 系统 发 育 关 系 还 没有 得 到 很 好 的 解 
决 。 由 于 标本 缺少 , RA HARRE H A Ee 
不 太 确 定 ,目前 4 个 亚 目的 位 置 关 系 之 所 以 如 此 多 
样 化 与 这 两 个 亚 目 分 类 单元 的 代表 性 有 一 定 的 关 
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系 。 肉 食 亚 目 粗 水 忠 科 的 位 置 虽然 大 部 分 分 子 结 
都 文 持 它 属 于 陆 生 类 群 , 但 是 仍 不 被 大 家 所 认同 。 
RIN, 该 亚 目 水 生 类 群 的 起 源 次 数 也 应 通过 多 种 方 
法 相 结 合 进 一 步 地 核实 验证 。 基 于 分 子 手段 , 对 多 
食 亚 目 这 个 最 大 的 类 群 高 级 阶 元 的 研究 还 有 很 多 方 
面值 得 深信 研 究 。 除 了 金龟 系 和 局 甲 系 之 外 各 系 的 
系统 地 位 、 植 食性 甲虫 ( 象 甲 总 科 和 叶 甲 总 科 ) 之 间 
的 系统 地 位 及 说 甲 总 科 和 伪 郭 公 虫 总 科 的 系统 地 位 
等 有 行进 一 步 研 究 ; 另外 , 对 于 水 生 甲虫 和 陆 生 甲 
忠 的 演化 关系 的 研究 也 比较 欠缺 。 在 多 食 亚 目 中 水 
怨 总 科 和 丸 甲 科 包 含 了 大 部 分 的 水 生 甲 虫 , 基于 分 
子 手 段 对 这 两 个 类 群 的 研究 还 处 于 初级 阶段 ,根据 
Hunt 等 (2007) WWR, ZR E H FE KEM Y HE 
从 陆 生 到 水 生 的 转移 发 生 了 至 少 10 次 , 这 一 结论 
RA El wT 。 

分 子 手段 在 解决 靖 翅 目 高 级 阶 元 系统 关系 上 具 
有 很 多 优点 , 但 也 存在 很 多 不 足 , 其 优越 性 的 发 挥 
依赖 于 传统 分 类 的 研究 状况 ,分子 分 类 只 有 在 传统 
分 类 达到 一 定 的 成 熟 阶 段 的 基础 上 才能 给 出 较为 准 
确 而 合理 的 答案 , 因此 只 有 两 种 方法 的 合理 结合 
能 得 到 更 为 准确 的 鞘翅 目 系 统 发 育 关 系 分 析 。 
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